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РАННЕМИОЦЕНОВАЯ ДРАМА: 
МАСТОДОНТЫ ПРОТИВ ИНДРИКОТЕРИЕВ 


Ранньоміоценова драма: мастодонти проти індрикотеріїв. Пучков П. В., Кульчицький 
О. Г. -- Швидке вимирання на початку міоцену велетенських носорогів-індрикотеріїд, 
які зассляли протягом олігоцену відкриті простори Євразії, сталося через докорінну 
перебудову ландшафтів, тобто зміни типу рослинності в напрямку формуфання 
“мастодонтових” саван внаслідок швидкої інвазії хоботних (особливо гомфотерієвих 
мастодонтів) з Афроаравії. Останні, хоча й значно поступалися зростом перед першими, 
були більш потужними дереворуйнівниками. 
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Кеу мога: Ргобоѕсійеапѕ, Ілігісоїћегіштѕ, есоѕуѕіепѕ, ехііпсіопѕ. 


Гигантские (более тонны весом) растительноядные оказывают огромное воздействие на 
экосистемы, являясь их эдификаторами (Кіпваоп, 1979; Омеп-ЗтиН, 1987 и мн.др.). Это обус- 
ловлено намного большими, чем у других фитофагов, силой, прожорливостью, многояднос- 
тью (следствие прожорливости), слабым уроном от хищников и прочих причин, благодаря 
чему численность гигантов редко становится ниже емкости среды (там же). Изъятие исполи- 
нов из экосистем влечет изменения, неблагоприятные для большинства менее крупных (50— 
1000 кг) млекопитающих. Учет этого обстоятельства позволил понять необъяснимые прежде 
особенности биотического кризиса в вюрме (Омеп-5тиВ, 1987; Пучков, 1988, 1989; Ѕсһие, 
1992 и др.). 

Могут ли данные об эдификаторной роли современных гигантов помочь в выяснении 
причин некоторых более древних вымираний? Прежде всего надо учесть, что средообразую- 
щее воздействие каждого из выживших исполинов видоспецифично, будучи минимальным у 
жирафы (формирование зонтичных крон у деревьев саванн) и максимальным у африканского 
слона (вплоть до радикального преобразования целых зональных сообществ) (Кіпядоп, 1979). 
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Отсюда явствует, что в прошлом проникновение определенных исполинов в новую для них 
среду могло вызывать в ней важные экологические последствия, даже если там имелись 
местные исполины, оказывавшие на среду существенно иное влияние. Попытаемся проил- 
люстрировать эту мысль на примере проникновения мастодонтов в семиаридную зону Евра- 
зии, состоявшегося 22—20 млн. лет назад, в начале миоцена. 


Загадка вымирания индрикотериев. Гигантские фитофаги непрерывно 
присутствовали в Азии, начиная с конца палеоцена. Одни исполины вы- 
мирали, лишь уступая место другим. С конца палеоцена до олигоцена сме- 
нились эпохи преобладания пантодонтов, диноцерат, титанотериев и но- 
сорогов, у которых головной мозг, зубы и двигательный аппарат были со- 
вершеннее, чем у предшественников (Габуния, 1969; Ѕауаре, Киззе!, 1983). 
К олигоцену носороги разных семейств завладели разнообразными биото- 
пами от полуводных до сухих саванн (там же; Синицын, 1980). В разре- 
женных древостоях периодически засушливых климатических зон жили 
индрикотерии — высочайшие наземные млекопитающие. Собственно ин- 
дрикотерии ( Іпа/ісоїнегійт іғапѕиғаіісит) и белуджитерии (Рагасегайепит 
Бирћііепѕе, Р.ргоногомі) достигали 5--6-метровой высоты в холке и могли 
вознести голову на длинной шее до 9-метровой высоты (рис.1,а). Огром- 
ны были и другие представители ( Вепагайепит и др.) этих носорогообраз- 
ных. В дальнейшем изложении мы будем пользоваться словом “индрико- 
терии” без уточнений для обозначения группы в целом, а “белуджите- 
рии” — для рода Рағасеғаіһеғіит (-Ваисйийепит ѕепѕи Сооре г; термино- 
логию см. Громова, 1959) при сравнении его с /пагісоїнегіит. 

Быстрое вымирание группы в раннем миоцене пытались объяснить 
следующими гипотезами. 

Физиологическая гипотеза. Млекопитающие массой более 300—500 кг 
характеризуются долгой беременностью, медленной сменой поколений и 
низким репродуктивным потенциалом, вследствие чего у них “низкая плот- 
ность популяций”. Отсюда — вывод об их повышенной склонности к вы- 
миранию, демонстрируемый массовыми вымираниями мегафауны в плей- 
стоцене (Јапіѕ, Сагапо, 1991). Тем менее удивительно “такое недолгое” 
существование индрикотериев — единственных млекопитающих, преодо- 
левших второй, 5-тонный, критический порог (там же). 


Эта гипотеза игнорирует повышенную стойкость особей у крупных зверей (Пучков, 
1991). Повсюду, где человек перестает тревожить их выживших представителей, те существу- 
ют не при “низкой”, а при экологически и генетически совершенно нормальной плотности. 
Популяции толстокожих в доколониальной Африке были не менее жизнеспособны, чем мно- 
гократно большие популяции грызунов и газелей, а двухлетняя беременность слонов не меша- 
ет им превосходить эврибионтностью любое копытное (Кіпрдоп, 1979). Плейстоценовый кри- 
зис, погубивший множество “долго-” и “краткобеременных” форм, был обусловлен не “склон- 
ностью” первых к вымиранию, а совершенно иными причинами (Пучков, 1989, 1994; Ѕсһие, 
1990, 1992 и др.). 

Оценка массы индрикотериев в 20 (Јапіѕ, Саггапо, 1991) и, тем более, в 30 т (Шмидт- 
Ниельсен, 1981) завышена. Она не учитывает ни относительно легких жирафоидных пропор- 
ций животных, ни того, что наряду с рекордными индивидами, постоянно (Громова, 1959) 
обнаруживают остатки гораздо меньших (самок?). Учет этих обстоятельств вынуждает при- 
знать, что индрикотерии в общем соответствовали слонам по весовой категории. И, следова- 
тельно, ряду других более ранних (крупнейшие диноцераты и бронтотерии) и более поздних 
(эласмотерии, мегатерии, многие хоботные) млекопитающих, уступавших индрикотериям по 
росту, но не по массе. Даже если оценить вес крупнейших особей /пАпсонептит и Рогасегайег- 
шт в 10—15 т (Роцпейи$, Карреітап, 1992), то и тогда они не превзойдут огромных хоботных 
раннего и среднего антропогена ( Детойептит Боѕагі, О.двапизятит, Гоходотиа апатіса, Мат- 
тигйизх тегійіопаііѕ, М. ргітіветіиѕ сһоѕағісиѕ, М. р. јғааѕі, М. аговопйеги, Райаєоіохойоп аліідииѕ), 
достигавших в холке 4,3—5,0 м. 

Вышеназванные млекопитающие, достигавшие пресловутого 5-тонного рубежа или пре- 
ступавшие его, здравствовали, вопреки физиологической гипотезе, достаточно долго. Так, 
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Рис.1. Гигантские фитофаги Евразии и измененные ими деревья: а — индрикотерий 
(олигоцен) и дерево, испытавшее многократные объедания, б — его череп (из Громовой), 
в -- гомфотериевый мастодонт (миоцен) и "пневая" поросль. 
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индрикотерии просуществовали не менее 15 млн. лет с конца раннего олигоцена до начала 
миоцена (Ѕауаде, Визесі, 1983; Сагто!, 1987). 

Климатическая гипотеза. Она связывает вымирание индрикотериев с 
усыханием Азии, погубившим их кормовую растительность (Громова, 1959; 
Габуния, 1969). Порой уточняют, что усыхание было вызвано перекрытием 
доступа муссонным ветрам подымающимися Гималаями (Эндрюз, 1963). 
Постулируется несклонность гигантов к миграциям и их чрезмерная “спе- 
циализированность” (там же). Отмечается непригодность их столбообраз- 
ных конечностей к быстрому бегу (Громова, 1959) и инадаптивное (в смыс- 
ле В.О.Ковалевского) строение их стопы и пясти (Габуния, 1969). 

В этих вэглядах воплотились эмоции исследователей, открывавших кости 
гигантских древоядных среди песков Гоби и унылых степей Приаралья. Но 
они не могут быть приняты по следующим причинам. 


1. Индрикотерии не были “безнадежно” специализированной группой, поскольку от 
ранних форм к поздним происходили существенные адаптивные преобразования зубов и 
скелета (Громова, 1959). 

2. С такими “ходулями”, как у них, нетрудно было и шагом совершать необходимые 
перемещения. Слоны превосходно мигрируют, не прибегая к бегу (Кіпёдоп, 1979), хотя ноги 
их существенно короче, чем у индрикотериев. 

3. Индрикотерии жили от Казахстана до Пакистана и от Югославии до почти восточ- 
ного Китая (Ганьсу, Ордос) (Громова, 1959; бауазе, Киззе|, 1983; Софгеа, 1989; Кадщезси, 
Затзоп, 1989 и др.). Растянувшееся на многие миллионы лет (Синицын, 1980; Ясаманов, 
1985) поднятие горных цепей от Гималаев до Динарид было не более способно истребить 
деревья по всей этой территории, чем влияние современных куда более высоких гор способ- 
но помешать произрастанию лесостепей Украины и Казахстана, туранговников Узбекистана 
и прочей здешней древесной растительности. 

4. Такого уничтожения действительно не произошло. Континентализация климата боль- 
шей части Евразии, начавшаяся еще в эоцене, была постепенным процессом, временами 
прекращавшимся или отчасти обращавшимся вспять. Если в начале миоцена в некоторых 
частях внутренней Азии и стало слишком сухо для индрикотериев и их кормовых растений 
(хотя далеко не так сухо, как ныне!), то этого не случилось в менее аридизованных частях их 
огромного ареала. Напротив — умеренная аридизация, оттеснившая сплошные леса с плако- 
ров и водоразделов, была выгодна индрикотериям — обитателям лесостепей, парковых лесов 
и саванн, произраставших в семиаридной зоне при климатах тропического, субтропического 
и теплоумеренного типов (Борисяк, 1943; Громова, 1959; Синицын, 1980 и др.). Все эти 
биомы отнюдь не исчезли в миоцене с просторов Евразии. Уступив в некоторых регионах 
место степям, они в других местностях теснили массивы сплошных лесов (Синицын, 1980; 
Ясаманов, 1985) “к вящему удовольствию” всевозможных копытных (там же; Ѕауаре, Виз5еі, 
1983; Сагто!, 1987), неприспособленных, подобно индрикотериям, ни к открытой степи, ни к 
сомкнутым древостоям. 


Бнотическая гипотеза. Индрикотерии настолько превосходили разме- 
рами современных им и живших вскоре после них млекопитающих, что 
возможность их искоренения конкурентами или врагами отвергалась даже 
авторами, не склонными недооценивать роль биотических факторов (Габу- 
ния, 1967). Этот взгляд как будто логичен. При конкуренции современных 
растительноядных и невмешательстве в ее ход человека преимущество обычно 
имеет более крупный и сильный вид (Пучков, 1991). С таких позиций ни- 
какие раннемиоценовые копытные Азии не могли бы вытеснить индрико- 
териев. Не могли это совершить, казалось бы, и тогдашние хоботные, выр- 
вавшиеся, благодаря слиянию Азии с Афроаравией, из “африканского пле- 
на”. Им еще далеко было до веса огромных хоботных плейстоцена (см. 
выше). Достигая в холке лишь 1,7—2,2 м (Оброгп, 1936) и массы в 1,5—3,0 т, 
первые мастодонты Азии (рис. 1, в) не казались внушительными рядом с 
индрикотериями. Тем не менее вторые исчезают из геологической летопи- 
си Азии вскоре после появления в ней первых. Последние из индрикотери- 
ев — белуджитерии ( Рагасегайепит), по-видимому, сосуществовали в тече- 
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ние геологически недолгого времени с гомфотериевыми мастодонтами ( бо- 
трйойетит— 5егтійел!іпиѕ) в Средней и Центральной Азии, а на юге (Паки- 
стан) — также с Маттиідає и Репотегюае (Борисяк, 1943; Ѕауаре, Киззе], 
1983; Сато], 1987 и др.). Зато индрикотерии в Африку не продвинулись, в 
отличие от множества других исходно азиатских копытных, потомки кото- 
рых до наших дней определяют лицо мегафауны этого континента (там же). 

Эти данные позволяют предполагать, что хоботные, невзирая на раз- 
ницу в росте, оказывали на индрикотериев угнетающее влияние. Но ка- 
кое? Ответ следует искать в вероятных способах воздействия обеих групп 
на растительность. 

Древостои и индрикотерии. Последние объедали листья 
и веточки и обдирали кору на соответствующей высоте мощными нижни- 
ми резцами (Громова, 1959). Более древние /лагісоіћегіит пригибали высо- 
чайшие из доступных им веток с помощью “крюка” из верхней челюсти и 
больших верхних резцов (рис.1, 6). У позднейших Рагасегайетит верхние 
резцы редуцировались, а нижние — еще больше усилились, что связывают 
с “отказом” от пригибания веток, повышением роли коры в рационе и 
снижением таковой листвы и побегов (там же). 

Думается, однако, что “отказ” от пригибания (или ломания?) высочай- 
ших ветвей определялся главным образом тем, что животные стали получать 
достаточно листо-веточного корма в ярусе, наиболее удобном для стравлива- 
ния (предположительно на высоте 3,5—7,0 м). Высотное обдирание коры, на- 
правленное в силу морфологии нижних резцов по преимуществу кверху, вы- 
зывало у деревьев либо общее угнетение, вплоть до гибели от болезней и дре- 
воточцев, либо отмирание или длительное угнетение частей дерева над зоной 
питания исполинов. Пострадавшее дерево могло восполнять урон за счет ком- 
пенсаторного побегообразования под местом повреждения. Исполины, при- 
влеченные молодой листвой и побегами, выпасались повторно. Часть деревьев 
прекращала верхушечный рост в молодом возрасте вследствие повторявшегося 
скусывания индрикотериями конусов нарастания. Насыщение среды деревья- 
ми удобной для повторного выпаса формы (рис. |, а) избавило гигантов от 
необходимости нагибать излишне высокие ветви неповрежденных деревьев. 
Поросль, отрастающая после стравливания, питательнее, чем зрелые ветви (М- 
сМацебіоп, 1984), доступнее для скусывания и не грозит травмою глаз, как 
ветка, выскользнувшая при неудачном захвате. Повторявшийся выпас приво- 
дил к отбору деревьев на успешность локализации вреда от высотного обдира- 
ния коры и на интенсификацию ветвления и побегообразования (стволовая 
поросль) в кормовом ярусе исполинов. В нижней зоне этого яруса выпасалась 
молодь. Вероятно, индрикотериевые древостои были смесью относительно 
некрупных регулярно обгладываемых деревьев высотою 5—8 м и больших де- 
ревьев (рис.1, а, 2, а), у которых, однако, могла повреждаться кора. 

Вышеприведенная реконструкция влияния индрикотериев на древо- 
стои основана на аналогии с таковым современных крупных растительно- 
ядных с учетом морфологии индрикотериев (Громова, 1959). Индрикоте- 
рии для деревьев были безусловно вреднее жираф. Но их древоразруши- 
тельные возможности были, все же, невелики, чем и обусловлено избега- 
ние этими исполинами сомкнутых лесов любого флористического состава. 
Очевидно, поэтому они не проникли ни в Юго-Восточную Азию, ни в Се- 
верную Америку. Но с деревьями обширной зоны климатогенно разрежен- 
ных древостоев Азии и востока Европы (и с хищниками — врагами детены- 
шей) у них не могло не сложиться устойчивого равновесия за 15 млн. лет 
совместной эволюции. 
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Рис.2. Преобразование среды фитофагами: а — нижнее объедание индрикотериями высо- 
ких деревьев, б — подкапывание корней и обдирание коры хоботными, в — раннемиоце- 
новая “мастодонтовая” саванна. 
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Деревья и хоботные. Современные африканские слоны, применяя хобот и 
острые бивни, нередко обдирают кору от основания до вершины, или только близ основа- 
ния, обрекая на гибель тысячи больших деревьев если не от прекращения нисходящего тока, 
то от пожаров, вредителей и болезней (Кіпадоп, 1979; Омеп-Ѕ ті‹ћ, 1987 и др.). Менее круп- 
ные деревья звери выворачивают с корнями. Выпасаясь по молодому древостою, и африкан- 
ский, и азиатский слоны “увековечивают” его в виде поросли, очень удобной для выпаса 
слонов (там же; Мисіїсг- ротроїз, 1972). Удобна она и для других фитофагов, от носорогов до 
зайцев, использующих также недоеденные слонами ветки из верхних ярусов и крон повер- 
женных деревьев. Но когда слонов становится слишком много, как было в ряде африканских 
парков в 1960—1970-е годы, они способны почти или вполне истребить древесную расти- 
тельность, обрекая на гибель древоядных копытных, в первую очередь жираф и черных 
носорогов (там же). Слоны не уничтожали все деревья в семиаридрьх зонах, потому что 
кочевали и потому, что их численность регулировали люди. До людей регуляторами были 
хищники — некоторые саблезубы и, отчасти, менее специализированные враги слонят. 

Несмотря на приземистость, раннемиоценовые хоботные едва ли использовали дере- 
вья в более шадящем режиме, чем нынешние слоны. Сравнительно коротконогие и длинноте- 
лые гомфотерии, отчасти напоминавшие пропорциями огромных свиней, имели острые верх- 
ние и долотообразные нижние бивни, удобные для “приземного” обдирания коры и подка- 
пывания корней. Эти “слоносвиньи”, заселившие весь ареал индрикотериев, стали главным 
фактором преобразования древесной растительности. Саваннь, лесосаванны и галерейные 
леса с доминированием высоких деревьев (рис.2,а,б) сменились кустарниковьми и мелколес- 
ными саваннами, где натиску мастодонтов успешнее сопротивлялись быстро растущие дере- 
вья, дающие пневую поросль (рис.1,6, 2,6). Местами эффект гомфотериев дополняли другие 
хоботные, тяготевшие к более влажным (Маттигідає) и(или) к более теплым (Юеіпоќһепідае) 
регионам. Пока не ясно, были ли древоразрушителями динотерии, снабженные нижними 
бивнями в виде коротких толстых крючьев и гораздо более могучими, чем у слонов, мышцами 
для подгибания и вращения головы, крепившимися к разросшейся кзади затылочной части 
черепа (Сагто|, 1987). 


Острая фаза кризиса. Обладая намного более совершенньм 
мозгом, чем носороги, не исключая и индрикотериев (Габуния, 1969), и 
будучи стадньми, хоботные должны были меньше страдать от хищников, 
для которых являлись новой и трудной добычей. Вполне возможно, что 
поначалу (до адаптации хищников) произошел демографический взрыв пе- 
реселившихся в Азию популяций. Неслучайно “завоевание” мастодонтами 
Евразии после ее соприкосновения с Африкой произошло геологически 
мгновенно {Ѕауаре, Киз5еї!, 1983; Сагто|, 1987). 

Сверхобилие хоботных подорвало кормовую базу гигантских носоро- 
гов. Индрикотерии были слишком велики, чтобы эффективно использо- 
вать “слонородную” поросль и веточные объедки. Даже жирафы не спо- 
собны энергетически эффективно питаться древесно-кустарниковой по- 
рослью ниже 2 м, не говоря уже о траве (Кіпрӣоп, 1979). Тем губительнее 
должно было повлиять ухудшение условий питания на индрикотериев, 
нуждавшихся в гораздо большем количестве корма и в силу больших раз- 
меров и в силу отсутствия преимуществ жвачности. В засушливых местно- 
стях более высокие умственные способности мастодонтов должны были 
помогать им в поисках воды и в рытье “колодцев” на местах пересыхаю- 
щих водоемов. Индрикотерии, сильнее своих конкурентов угнетавшиеся 
голодом и жаждой, чаще, чем хоботные, оказывались не в состоянии за- 
щитить от хищников своих детенышей. Все это предопределило фиаско 
гигантских носорогов, поголовье которых катастрофически сократилось. 
Эта острая фаза едва ли длилась в каждом регионе дольше нескольких 
десятилетий или немногих столетий. 


Фаза агонии индрикотериев, как будто зафиксированная палеонтоло- 
гически (см.выше), могла длиться тысячелетиями в условиях формировавшихся “мастодон- 
товых” экосистем. Численность хоботных стабилизировалась (благодаря переориентации хищ- 
ников и другим причинам) на высоком уровне, близком к насыщению емкости среды. Рас- 
тительность отчасти оправилась и приспособилась к новым пожирателям. Остаточные попу- 
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ляции индрикотериев, пережившие “мастодонтовый взрыв”, худо-бедно существовали по 
опушкам лесов и в тех частях саванн, где успевало вырастать достаточно подходящих деревь- 
ев. Но им не удавалось достичь экологически достаточной численности по ряду причин: 

а) хоботные оставались более сильными конкурентами, лучше индрикотериев приспособ- 
ленными к питанию растительностью нового типа и к охране молоди от хищников. Возможности 
индрикотериев сужались по мере разделения ниш между хоботными. Новые формы последних 
появлялись в регионе за счет миграций и дивергенции (ОѕБогп, 1936; Саггої, 1987); 

6) растительность, обретая защитные свойства против хоботных, становилась менее 
подходящей и для индрикотериев. Многочисленность популяций первых облегчала, а мало- 
численность популяций вторых затрудняла выработку приспособлений, повышающих эф- 
фективность питания; 

в) то же касается хищников — врагов молодняка толстокожих. Коэволюируя с масто- 
донтами они становились все более эффективными. Малочисленность популяций индрикоте- 
риев мешала последним совершенствовать защиту молоди достаточно быстро; 

г) особо гибельной для индрикотериев становилась конкуренция с мастодонтами в су- 
хие циклы (годы или серии лет с продолжительными засухами), неизбежные в семиаридном 
климате. В эти циклы особенно усиливались давление мастодонтов на растительность и смер- 
тность молодняка толстокожих, более значительная у слабейшего конкурента. 

В силу указанных причин индрикотериям не удавалось выйти из состояния стойкой деп- 
рессии. Их популяции дробились и угасали в силу эпизоотий и стохастических причин, неиз- 
бежно уничтожающих ненормально малые устойчиво депрессивные популяции (Пучков, 1989). 

Хоботнне — прочая мегафауна. Во влажных стациях 
хоботные могли вытеснить последних аминодонтид ( Садигсоїнепит, Мега- 
тупойоп), тоже доживших до начала миоцена (Борисяк, 1943; Ѕауаре, Киз- 
$е|, 1983) на юге Азии. 

Сравнительно мелкие носороги-риноцеротиды (Асегаїнегіит, Вғасһур- 
одепит, Огсегойепит), вероятно, конкурировали с хоботными менее ост- 
ро. Они уцелели, “подчинившись” эдификаторной деятельности новых до- 
минантов. Современные древоядные носороги используют тропы слонов 
в зарослях и, часто, их веточные объедки. Травоядный белый носорог вы- 
пасается на траве, растущей на месте уничтоженных слонами древостоев 
(Кіпрдоп, 1979; Омеп-5тіїН, 1987). 

Изменения среди толстокожих сопровождались и изменениями среди 
менее крупных копытных при общем увеличении разнообразия последних 
(Зауаре, Ки5зееї, 1983; Сагто!, 1987). Вероятно, наряду с другими причинами 
(общие преимущества жвачности над нежвачностью и др.), успех или не- 
успех некоторых форм мог определяться большей или меньшей способно- 
стью использовать эффект хоботных на среду обитания. 

Заключение. Внедрение хоботных в евроазиатские экосистемы семи- 
аридного пояса изменило если не видовой состав, то характер растительно- 
сти, прежде всего форму деревьев. Эти изменения были выгодны для боль- 
шинства мегафауны, улучшив условия ее выпаса. Но для некоторых форм 
они оказались пагубными. Прежде всего для индрикотериев, не сумевших 
приспособиться к роли зависимых видов в сукцессиях пастьбы, возглавляв- 
шихся мастодонтами. Они слишком долго до этого сами были эдификато- 
рами, формировавшими леса и саванны иного характера. 
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